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aux Hydrocharitacese (1945, 1951, 1956) que commencent des recherches plus suivies et
detaillees.

Actuellement, l'interet porte notamment sur les Angiospermes marines. D'impor-
tantes etudes out ete effectuees a leur sujet : Pettitt & Jermy (1975) ; Ducker & Knox
(1976); Ducker, Pettitt & Knox (1978); De Cock (1980): Pettitt (1980); Pettitt
Ducker & Knox (1981).

La biologie florale des Callitrichacese, resta, dans son ensemble, mal connue jusqu'a
nos jours. Le developpement et la structure de l'anthere ont ete etudie's sur quelques especes
par le monographe du genre, Hegelmaier (1864, 1867). II decrivit notamment les epais-
sissements dans les cellules de l'endothecium chez certaines Eu-Callitriche, nota la reduc-
tion de ces bandes lignifiees chez C. hamulata ainsi que leur absence chez C. hermaphro-
ditica. Hegelmaier examina aussi le connectif de cette derniere espece et constata que
celui-ci se termine « blind und kuppenformig » dans l'anthere. II note egalement que le

pollen de C. hermaphroditica est pourvu d'une seule membrane. D'apres Van Campo-Duplan
(1951), des grains de pollen semblables existent aussi chez C. hamulata. D'autres types
de pollen ont ete mentionnes par Cranwell (1942) et par Erdtman (1966).

La pollinisation de C. hermaphroditica avait deja attire l'attention de Jonsson (1883-

1884), mais ses observations resterent incompletes. Sculthorpe (1967) suppose que le

pollen des especes submergees C. hermaphroditica et C. truncata flotte dans l'eau a toute
profondeur

;
quelques grains pourraient ainsi atteindre des stigmates et y adherer. L'auteur

considere que cette pollinisation est tout a fait aleatoire et parait etonne que, d'apres Cla-
ph am, Tutin & Warburg (1962), C. hermaphroditica soit, parmi les Callitriches britan-
niques, l'espece la plus fructifere. Faegri & Van der Pijl (1979) ont une autre opinion :

ils pensent que le pollen de C. hermaphroditica, libere dans l'eau, monte vers la surface
ou — toujours d'apres ces auteurs —s'exposent les stigmates.

Arber (1920 ; 1963) et Sculthorpe {I.e.) suggerent que la pollinisation des especes

amphibies s'effectue par des insectes et probablement aussi par le vent. D'apres ce dernier
auteur, les especes terrestres, e.g. C. brachycarpa, paraissent anemophiles. Proctor & Yeo
(1975) supposent egalement que, chez les especes amphibies et terrestres, le vent est le

vecteur qui transporte le pollen.

Le manque d'observations precises sur la pollinisation ne conduit pas seulement
aux opinions contradictoires, mais parfois aussi aux conclusions erronees sur les conse-

quences de la pollinisation : on admet, sans verification, la possibility d'hybridation entre

plusieurs especes (Clapham, Tutin & Warburg, 1962 : C. hamulata X C. ohtusangula
;

Hedberg & Hedberg, 1977 : hypothese sur 1'origine de certains nombres chromoso-
miques).

Au cours de nos etudes biosystematiques sur les Callitriches, nous avons aborde quelques
aspects de la biologie florale. Ainsi ont ete decrites et figurees pour la premiere fois, d'apres

nos observations personnelles sur du materiel vivant, la disposition et les modeles des fleurs

ainsi que la pollinisation hyp-hydrophile chez C. hamulata Kutz. ex Koch (Schotsman,
1954, 1958) et chez C. brutia Pet. (Schotsman, 1961a, sous le binome (\ pcdunculata DC),
l'aposporie de C. palustris L. (Schotsman, 1954), la pollinisation de l'espece terrestre C.

deflexa A. Br. (Schotsman, 1961a), quelques modeles de fleurs chez C. truncata Guss. subsp.
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occidental^ (Rouy) emend. Schotsm. et C. lusitanica Schotsm. (Schotsman, 1967a), ainsi

que celles de C. lenisulca Clav. (Schotsman & Andreas, 1974), etc...

Les resultats des etudes sur des exemplaires seches permettent parfois d'en tirer cer-

taines conclusions :

Nous avons pu suggerer chez C. fassettii Schotsm. (1966) et C. pulchra Schotsm. (1967a)

la pollinisation submergee, chez C. lusitanica Schotsm. (1967a) deux modes difTerents de

pollinisation, chez C. hermaphroditica L. (1967a) la pollinisation entre les feuilles (« en

espace clos »). Dans cette derniere publication le phenomene de l'autofecondation (au point

de vue genetique) que nous avions trouve chez plusieurs especes, a ete signale comme l'un

des mecanismes d'isolement qui operent entre ces especes.

fitant donnee l'importance que presente la biologie florale pour la connaissance des

plantes aquatiques, en general, et pour la biosystematique des Callitrichaceae, en parti-

culier, nous avons entrepris dans les annees 1979-1981 une etude detaillee sur 4 especes

reparties en Espagne (SE) ; il s'agit de C. cribrosa Schotsm., C. lenisulca Clav., C. lusita-

nica Schotsm. et C. regis-jubse Schotsm. De plus, dans la meme region, des observations

sujets suivants :

—disposition des fleurs
;

— modeles des fleurs males : orientation de l'etamine, dehiscence de l'anthere, structure

de la columelle et de l'endothecium
;

—modeles des fleurs femelles : orientation des stigmates
;

— pollen : presentation, transfert, germination
;

— pollinisation : mecanisme, rapport entre pollinisation et disposition des fleurs, rapport

autres especes du genre et notre travail se termine par une comparaison entre certains

aspects de la biologie florale chez les Callitriches et ceux d'autres plantes aquatiques.

MATERIEL ET METHODES
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GENERALITIES

Avant d'aborder notre sujet, il nous parait utile de donner, tres brievement, quelques

remarques generates sur les Callitriches ; nous nous bornons aux especes qui sont en rap-

port avec notre etude.

Les feuilles, decussees-opposees, de forme lineaire ou spatulee, sont connees a la base.

A l'extremite de la tige, elles peuvent etre disposees plus ou moins en spirale
;

chez certaines

especes, ces feuilles, spatulees, forment une rosette qui flotte sur la surface de l'eau ou

emerge parfois un peu. Hormis C. mathezii, quasi dioique. les Callitriches sont monoiques

et possedent des fleurs unisexuees, se developpant a l'aisselle des feuilles, dans le creux

de la partie basale plus ou moins ventrue. Chez plusieurs especes, les fleurs sont solitaires,

chez d'autres on trouve une fleur male et une fleur femelle ensemble a une aisselle. Dans

ce dernier cas, l'etamine est placee vers l'axe, done vers la tige ; la fleur femelle se situe

devant, vers la feuille.
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d'un ovaire et de deux stigmates filiformes. Bracteoles 0, 1 ou 2, rarement plus.

L'etamine comprend un filet et une anthere a peu pres en forme de fer a cheval.

l/a nt here s'ouvre a la maturite par une seule fente a proximite du pourtour, separant

ainsi deux valves dont Tune est placee vers la tige, l'autre vers la feuille. La columelle est,

chez les diverse* especes, de forme, de dimension et de structure anatomique differentes.

Dans le plan median (par rapport a la tige) elle est soudee a ehacune des deux valves sur

Clufz quelques especes, la couche sous-epidermique de l'anthere —l'endothecium -

se compose de cellules pourvues d'epaississements. D'autres Callitriches montrent des

epaississements reduits ; ces structures manquent completement chez les especes sub-

merges.

La plupart des especes possedent un pollen spherique. Les grams de pollen de C. obtu-

sangula sont ellipsoidaux-ovoi'des ; ceux de C. platycarpa se distinguent par leurs formes

diverses : spheriques, tetraedriques, ovo'ides.

especes, renveluppr. iniiKct't I l ansparente, n'a pas de sculptures visihles. L exine pourrait

p. 115).

q

Parmi les grains de pollen en germination, on trouve parfois, chez certaines especes,

peuvent sortir a deux endroits opposes ou a deux endroits plus i ; • \,\>i< .dies. Par la suite,

il n'v a (pi'un seul tube qui continue a croitre (obs. sur le terrain et in vitro). Ce phenomene

a ete auss^constate chez Zostera (pollen filiforme ; De Cock, 1980^.

sont, a la periode de receptivite, pourvus de papilles sur la plus grande partie de leur lon-

gueur. Chez la plupart des especes, les tubes polliniques penetrent entre les papilles.

Certaines Callitriches vivent toujours completement dans l'eau (especes submerges

sol humide (especes terrestres obligatoires : notamment C. deflexa^C. sonderi, etc.). Les

especes submergees et les especes terrestres se presentent done sous une seule forme.

D'autres Callitriches, les especes amphibies, peuvent croitre dans l'eau (forme sub-

mergee et forme a rosettes flottantes), mais aussi sur sol humide (forme terrestre). Elles

se presentent done sous 3 formes principales.

C. lenisulca et C. lusitanica connaissent seulement deux formes : elles peuvent ache-

ver leur cycle reproductif sous la surface de l'eau mais developpent aussi des rosettes flot-

tantes {C. lenisulca) ou flottantes-emergees (C. lusitanica) qui portent des fleurs ; ces Calli-

triches ne forment pas d'accommodats terrestres.

Les especes a 2, et surtout celles a 3 accommodats, montrent une plasticite vegetative
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extraordinaire qui se traduit en maintes formes de transition. Les changements du niveau
d'eau n'ont pas seulement des consequences importantes pour la morphologie, la dispo-

sition des feuilles et la disposition des lleurs, mais aussi pour la biologie florale.

Notons, que hormis ces modifications, diverses populations locales de certaines especes

montrent des differences genetiques, relatives notamment a la disposition des fleurs et aux
caracteres morphologiques. C'est surtout le cas chez des especes a geitonogamie obliga-

OBSERVATIONSPERSONNELLES

j. cribrosa Schotsm.

Les fleurs se trouvent :

Rosettes composees de 5-6 paires de feuilles ; celles-ci plus ou moins opposees-decus-

sees, imbriquees, charnues, a limbe elliptique ou rhomboi'de, longues jusqu'a 21 mm, larges

jusqu'a 12 mm(pour d'autres caracteres morphologiques, anatomiques, etc., voir Schots-

man, 1965; 1968; 1971a; 1977).

b) Fleurs

Fleurs solitaires ou, plus rarement, une fleur femelle et une fleur male ensemble a

une aisselle de feuille.

Disposition la plus frequente : une fleur solitaire a chaque aisselle ; dans ce cas, on

voit generalement une fleur male a une aisselle et une fleur femelle a l'aisselle opposee

(PL 2, A, feuilles 4a, 4b). Si une aisselle porte deux fleurs, le plus souvent une male et une

femefle (PL 2, A, feuille 2b), l'aisselle opposee possede toujours une fleur solitaire (PL 2,

A, feuille 2a : fleur femelle). Une telle paire de feuilles a trois fleurs alterne souvent avec

2-4 paires a fleurs solitaires. La disposition des fleurs peut etre tres reguliere sur certaines

tiges. Toutefois, d'autres dispositions sont aussi possibles. Ainsi avons-nous remarque

de courtes tiges laterales dont au moins 6 paires consecutive* (dans les aisselles des plus

jeunes feuilles, les fleurs n'etaient pas encore bien visibles) portaient uniquement des fleurs

femelles.

Chez la fleur femelle tres jeune, les stigmates, encore courts, sont ecartes, formant

un angle de 30-40° environ. Les stigmates de la fleur adulte reposent, le plus souvent,

par une grande partie de leur longueur, sur une feuille flottante de la rosette
;

quelquefois,

une partie plus ou moins longue s'etale juste au-dessus de la surface de l'eau entre les feuilles

ou se dresse a peu pres verticalement au-dessus de la rosette. A l'etat jeune, les 2 stigmates
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Les grains flottants peuvent germer a proximite des stigmates et lorsqu'ils touchent

les stigmates des fleurs flottantes. Les tubes polliniques penetrent entre les papilles (in

vitro). II est probable que l'ep-hydrophilie se realise aussi dans la nature, notamment lorsque

les grains de pollen germent sur le mince film d'eau qui couvre et entoure souvent les stig-

a) Port

Pour la premiere fois nous avons trouve des accommodats terrestres. Lors de nos recher-

ches au Maroc (1970), nous n'avions pas vu de tels exemplaires et les tentatives de trans-

former, dans nos cultures, des accommodats aquatiques en formes terrestres avaient

A Cortijo Canuelo, ces formes possedent des tiges epaisses et rampantes qui emettent

de courtes tiges verticales, constituant ainsi des coussins bas et denses, a rosettes petites

et tres rapprochees ; leurs feuilles sont charnues et luisantes.

b) Fleurs

Les feuilles des paires consecutives s'ecartent souvent legerement l'une de l'autre.

I'robahb-merit, cette disposition influence la direction des stigmates : on voit fro j
t

des stigmates dresses-ecartes ; ils peuvent atteindre une longueur de 5 mm(PI. 2, B, feuilles

2a, 4b, 5a). Le nombre de stigmates couches est plutot reduit.

Etamines d'abord dressees
;

apres la dehiscence, allongees, a peu pres horizontales ou

retombantes (PI. 2, B).

c) Pollinisation

Les etamines, au moment de la dehiscence, se dressent le plus souvent 2-3 mmau-

dessus des feuilles superieures de la tige ; le pollen tombe sur les stigmates dresses. Nous

avons parfois constate que l'anthere s'ouvre quand le filet est encore tres court. Si une

fleur femelle se trouve a la memeaisselle, le pollen tombe directement sur les parties infe-

rieures des stigmates.

Le transport du pollen s'effectue dans fair ; la pollinisation est done aerienne.

II. C. regis-jubse Schotsm.

Espece ampbibie. Les i
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Ces accommodats peuvent avoir des tiges dressees, atteignant ainsi la surface de l'eau
;

ils forment des rosettes flottantes ou un peu emergees. Cependant, les parties superieures

des tiges s'etalent souvent sur la surface de l'eau ; leurs fruits, assez louguement pedon-
cules (longueur 3-5,5 mm), pendent verticalement dans l'eau et leurs rosettes, a peu pres
flottantes, ont une position souvent legerement oblique.

Rosettes composees de 3-4 paires de feuilles, a limbe largement elliptique. Jeunes
feuilles, au centre de la rosette, dressees: eelles de la paire suivaute. plus a gees, a limbe
oblique. Feuilles adultes longues jusqu'a 7 nun. larges de 3 mm.

selle
. a l'aisselle opposee se trouve une fleur femelle. L'ovaire de eette derniere montre,

au moment de la dehiscence de l'anthere, souvent une plus grande taille
«

f 1 1
«

- l'ovaire

de la fleur a cdte de l'etamine et ses stigmates sont deja plus de\ eloppes. Chez des exem-
plaires appauvris, la fleur femelle situee h la meme aisselle que l'etamine est supprimee.

Les stigmates possedent, a peu pres sur Unite leur longueur, des papilles voluuiineuses

L'anthere, large de 0,3 mmenviron, contient env. 500 grains de pollen. File s'ouvre,

en general, au-dessus de la surface de l'eau. La columelle, a peu pres spherique, se compose
de cellules volumineuses, souvent bombees, a membrane mince (PI. 1, A, B), pourvues
de chloroplastes. Les soudures entre la columelle et les deux valves montrent une longueur

plus reduite que chez C. cribrosa. L'endothecium possede des bandes lignifiees normalement
developpees (PI. 1, 6") ; ses cellules contiennent des chloroplastes. Les bandes lignifiees.

en forme d'arc, sont simples ou fourchues
;

parfois elles ont la forme d'une « epine ». Pres

de la fente de dehiscence, elles constituent souvent une demi-etoile ou une etoile.

Apres l'ouverture, nous avons parfois constate un ecartement rapide des valves, suivi

par un rapprochement. L'anthere reste entr'ouverte pendant un certain temps ; les valves

se plient souvent ulterieurement vers le dehors.

Les grains de pollen, coherents, blanchatres, possedent une exine sculptee. Apres l'ouver-

ture de l'anthere, la masse de pollen seinhle se gotdler et les grains sont en mouvement.
Si Ton saupoudre les grains sur l'eau, ils flottent et ne se mouillent pas. Au contact de l'eau,

memeen presence de quelques fleurs femelles, aucune germination n'a ete constatee (obser-

vations pendant 3 jours). Si la rosette est submergee apres la dehiscence, une bulle d'air

s'installe souvent dans l'anthere. II est tres difficile de faire sortir cette bulle, entouree de

grains de pollen. Cependant, en 1981, nous avons constate dans nos cultures que, pendant

des periodes de pluie, les rosettes etaient frequemment immergees. Dans ce cas, le contenu

de l'anthere ouverte etait mouille, sans bulles d'air.
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c) Pollinisation

a) Fleurs emergees

Fleurs males et femelles appartenant a la meme paire de feuilles :

- Pollinisation d'une fleur femelle situee a la meme aisselle que l'etamine (PI. 3, C) :

L'etamine est dressee et son anthere ouverte. Le stigmate de droite de la fleur femelle s'est

oriente vers l'anthere ; son sommet, touchant l'anthere, se couvre de pollen. De petits

groupes de pollen tombes adherent a l'autre stigmate qui se trouve dans le plan horizontal,

parlirllcincnt couvert par line feuille.

—Pollinisation d'une fleur femelle qui se trouve a l'aisselle opposee de celle oil s'est

developpee l'etamine (PI. 3, D) : Les stigmates de cette fleur « embrassent » la tige ;
le som-

met de son stigmate de droite est en contact avec le pollen et le deuxieme stigmate se

trouve dans le plan horizontal. La fleur situee a cote de l'etamine est encore tres jeune.

- Pollinisation des deux fleurs femelles d'une meme paire de feuilles : Un stigmate

de chaque fleur s'est oriente vers l'anthere et la touche au moment de l'ouverture (PI. 3,

E).

Fleurs males et femelles appartenant a 2 paires de feuilles differentes :

de feuilles qui precede celle de la^eur femelle (PI. 3, F). Au debut (^observations, l'eta-

mine (aisselle de la feuille numerotee la), a filet tres court, se trouve sur la feuille

la. L'anthere, touchant aussi cette feuille, s'ouvre et le pollen blanchatre et coherent devient

visible. Le filet commence alors a s'allonger ; l'etamine se leve lentement et se dresse, en

se dirigeant vers la feuille 3a. Les deux valves de l'anthere divergent de plus en plus ;
c'est

comme si la masse de pollen se gonflait. Les grains changent de position
;

quelques-uns

tombent, mais la majorite reste entre les valves. Apres 3 heures, l'anthere, diminuee en

volume, touche la feuille 3a. Entre temps, le stigmate de droite d'une fleur femelle situee

a l'aisselle de la feuille 2a, done plus jeune que l'etamine, s'est allonge a peu pres dans le

— La fleur femelle recoit du pollen d'une fleur male plus jeune, appartenant a la paire

de feuilles qui suit celle de la fleur femelle (PI. 3, G ; aucun stigmate n'a touche l'etamine

la).

P) Fleurs immergees temporairement

des fleurs femelles « embrassent » la tige. A l'aisselle opposee se trouve l'etamine qui s'oriente

vers l'un des stigmates
; l'anthere touche, en general, la base du stigmate.

Parfois, l'etamine ne se courbe pas suffisamment et n'atteint done pas le stigmate

de la fleur femelle opposee. D'autre part, le contact peut s'etablir entre une etamine lege-

rement courbee et la partie superieure ascendante d'un stigmate.

Nous avons pu constater que le pollen, restant dans l'anthere, germe dans l'eau et

que les tubes polliniques penetrant dans le stigmate. Ces tubes peuvent avoir une longueur

de 200 fxm environ, avant qu'ils ne touchent le stigmate.
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Le developpement d'une dizaine de fruits a 2-4 mericarpes prouve que la pollinisa-

tion et la fecondation sont possibles chez les fleurs immergees. C. regis-jubae peut done
etre occasionnellement hyp-hydrogame.

a) Port

Les accommodats terrestres peuvent former des gazons sur un sol humide. Dans des

habitats tres ensoleilles, les individus sont souvent de petite taille. En revanche, a l'ombre,

les plantes produisent des tiges allongees, enracinees aux mi nds ; tiges et feuilles s'etalent

sur le substratum et les fruits, pedoncules, murissent dans le sol. Entre des Graminees

et aussi dans les cultures, les tiges sont souvent dressees.

b) Fleurs

Chez des plantes etalees sur sol humide, on trouve 3 fleurs par paire de feuilles : une

fleur femelle solitaire a une aisselle, une etamine et une fleur femelle ensemble a l'aisselle

opposee. En general, les stigmates de chaque fleur femelle se courbent en arriere et embras-

sent la tige.

Le dessechement progressif du sol freine le developpement de jeunes feuilles aux extre-

mites des tiges. En revanche, des bourgeons commencent a apparaitre aux aisselles des

feuilles dans lesquelles se trouvent des fruits. Ces bourgeons forment de tres courtes tiges

dressees a 2 ou 3 paires de petites feuilles, dont les aisselles portent des fleurs solitaires :

une fleur male a l'une des aisselles et, a l'aisselle opposee, une fleur femelle.

Sur des tiges dressees parmi d'autres plantes ou dans des cultures, on trouve egale-

c) Pollinisation

—Paires de feuilles a 2 fleurs femelles : L'etamine se courbe de telle facon que l'anthere,

au moment de son ouverture, touche a l'un des deux endroits ou 2 stigmates se croisent

(l'un appartenant a la fleur femelle de la memeaisselle, l'autre a la fleur femelle opposee
;

PI. 3, A). Une dizaine de minutes apres la dehiscence, plusieurs grains de pollen adherent

—Paires de feuilles a 1 fleur femelle : Les stigmates sont encore assez courts ; l'etamine

s'est deja courbee vers l'un d'eux (PI. 3, B).

—Sur la plupart des tiges dressees, la pollinisation ne se realise pas (dehiscence insuffi-

sante
;

pas de contact entre anthere et stigmate).

3. Rendement

Pourcentage de mericarpes bien developpes : 91,4 (forme terrestre).
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III. C. brutia Pet.

Espece amphibie. Les fleurs se developpent sur la forme submerged, la forme a rosettes

flottantes et sur la forme lerrestre.

L Port (des trois formes)

Voir nos publications de 1961a, 1976 et 1977.

Voir nos publications de 1961a, 1976 et 1977. Nous ajoutons ici quelques observations

contplementaires. La columelle, a grosses cellules, se prolonge — vers le sommet de

1'anthere —dans une mince couche de cellules qui se dechire au moment de la dehiscence

mais reste encore visible apres cette ouverture (PI. 1, D). Les valves de 1'anthere, apres

la dehiscence, s'ecartent plus ou moins mais ne se replient pas vers l'exterieur.

Des cellules volumineuses constituent l'endothecium de 1'anthere ; leurs epaississe-

ments sont minces et arques (PI. 1, K). Dans plusieurs antheres, on trouve un nombre

plus ou moins eleve de cellules sans epaississements.

3. Pollinisation (sur les trois formes)

pollinisation, provenait du Portugal. Ulterieurement, nos observations effectuees sur des

formes aquatiques et terrestres en Sologne (France) et a Majorque (lies Baleares, Espagne),

confirmaient nos premieres conclusions : une paire de feuilles porte, en general, a l'une des

deux aisselles une fleur male, a l'aisselle opposee une fleur femelle. Les stigmates filiformes

de cette derniere fleur se courbent en arriere, vers le bas ; leurs sommets se trouvent, par

consequent, un peu en dessous de l'aisselle ou a pris naissance l'etamine. Celle-ci, petite,

se courbe vers l'un des deux stigmates, de sorte que 1'anthere le touche au moment de la

dehiscence. Les grains de pollen, incolores, a paroi mince, germent peu de temps apres en

grande partie dans 1'anthere. Les tubes polliniques, formant une « brosse » en sortant de

1'anthere, penetrent facilement dans le stigmate.

Cependant, il y a des populations dont les individus montrent un certain nombre

d'etamines dressees. Nous avons constate ce fait notamment sur des exemplaires recoltes

en Iran par K. H. Rechinger (Schotsman, 1976.. Un phenomene analogue se produit

chez plusieurs populations de C. brutia etudiees par nous en Espagne (SE). Chez ces plantes,

plusieurs stigmates, tout en se courbant en arriere, restent a peu pres dans le plan hori-

zontal ; dans ce cas, l'un des deux stigmates entre en contact avec 1'anthere par son sommet

Exceptionnellement, on voit une etamine a chaque aisselle d'une paire de feuilles et

il se peut que l'une se courbe et que l'autre reste dressee.

4. Rendement

Pourcentage de mericarpes bien developpes : 90,0 (forme a rosettes).
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rosettes Hot t antes. II i

1. Forme submergee

a) Port

b) Fleurs

Fleurs solitaires. II y a, en general, une alternance reguliere d'une paire de feuilles

a fleurs femelles et d'une paire a fleurs males (PI. 2, C)
;

cependant, elle est parfois moins

stricte que sur la forme a rosettes : une tige peut former, apres une paire de feuilles a fleurs

femelles, une ou deux paires dont une aisselle possede une fleur male et l'aisselle opposee

une fleur femelle. Ces paires sont suivies par une paire a fleurs femelles on. moins frequem-

ment, par une paire a tleurs males.

Les etamines sont dressees. Les antheres possedent un endothelium orne d'epaissis-

sements bien developpes (PI. 1, F). Ces epaississements se presentent sous forme d'arcs

simples ou fourchus. Apres la dehiscence, les antheres ne s'ouvrent pas largement mais

restent entr'ouvertes.

Si la disposition des fleurs montre une alternance reguliere d'une paire de feuilles a

fleurs males et d'une paire de feuilles a fleurs femelles, il y a 2 possibility :

en contact avec l'anthere de la fleur male la plus proche, appartenant a la paire de feuilles

qui precede celles de la fleur femelle (PI. 2, C ; fleurs males la et lb). L'autre stigmate se

dresse vers la fleur male la plus proche, appartenant a la paire de feuilles qui succedent

a celle des fleurs femelles (PI. 2, C ; fleurs males 3a et 3b). Chaque fleur femelle recoit done

le pollen de deux fleurs males d'age different.

— Le stigmate de gauche d'une fleur femelle et le stigmate de droite de la fleur femelle

opposee touchent l'anthere d'une etamine qui precede ces fleurs ; les deux autres stig-

mates atteignent l'anthere de 1' etamine opposee. Cette position est rare.

Si une paire de feuilles porte une fleur femelle a une aisselle et une fleur male a l'aisselle

opposee, l'un des deux stigmates touche l'anthere de cette fleur male (PI. 2, D ; fleur femelle

la et fleur male lb). Dans la paire de feuilles suivante le stigmate de droite d'une fleur
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Au debut de leur developpement, les flours, inserees a l'aisselle des feuilles, se situent

sur la nervure principale
;

ulterieurement, memeen restant a peu pres dans le plan du limbe,

elles devient souvent de cet axe en formant avec cette nervure un angle plus ou moins

important (PI. 2, G ; fleur femelle appartenant a la feuille lb ; etamine appartenant a la

feuille 2b).

Au moment de la dehiscence, les etamines peuvent atteindre une longueur de 1,5 mm
;

ulterieurement, elles s'allongent jusqu'a 2 mm.
I /ant here, de couleur jaune pale, montre une dimension reduite (au maximum large

de 0,3 mm) ; elle contient ± 400 grains de pollen. L'endothecium se compose de cellules

contenant des cbloroplastes : les epaississements sont bien developpes.

La columelle, a peu pres globuleuse, est formee de grosses cellules a paroi mince, pour-

vues de chloroplastes.

Regulierement, en general chaque jour, deux antheres appartenant a une memepaire

de feuilles, atteignent la surface de l'eau. Vers 9 h du matin, ces deux antheres sont encore

de la rosette. Petit a petit, les filets s'allongent et, vers 11 h, les antheres paraissent a

la surface, entre les feuilles.

En ce qui corn-erne leur dehiscence, il y a 3 possibilites :

— L'anthere s'entr'ouvre dans l'eau ; le pollen reste en grande partie entre les valves.

humectee par l'eau. Les grains de pollen, restant en grande partie entre les valves, se mouil-

lent immediatement et l'anthere, ainsi que le pollen, deviennent plus ou moins transpa-

Tout de suite apres la dehiscence qui s'effectue dans l'air, on observe parfois un ecartement
et un rapprochement rapide des valves. L'anthere reste entr'ouverte et la masse du pollen

est en mouvement. Les grains s'empilent et debordent
;

quelques-uns tombent mais la

majonte reste tres coherente. Ce n'est qu'apres quelques heures que les valves se replient

vers le dehors et que plusieurs grains ou groupes de grains tombent (PI. 2, H ;
etamine

appartenant a la feuille 3b).

Les grains de pollen, blanchatres, possedent une membrane peu epaisse mais nettement
sculptee. Le pollen, humecte par l'eau immediatement apres la dehiscence (2 premiers cas),

germe rapidement dans l'anthere.

Si Ion preleve, 1 a 2 heures apres la dehiscence, des grains de pollen d'une anthere

ouverte dans l'air et si on les saupoudre sur l'eau, ils flottent. Surtout en presence de quelques
fleurs femelles, ils germent, formant des tubes polliniques de longueur assez importante

(± 300 (xm). En revanche, parmi les grains tombes d'eux-memes sur l'eau du centre de

la rosette, nous avons trouve tres peu de germinations. Probablement, le pollen « sec »

perd-d apres quelques heures son pouvoir germinatif.

Les stigmates sont, en general, couches sur les jeunes feuilles ou dans le fdm d'eau

qui couvre le centre de la rosette (PI. 2, G). Sur cette rosette flottante, les deux fleurs femelles

appartenant aux feuilles 3a et 3b, se trouvent pres du centre. Dans le plan horizontal,

le stigmate de droite de chaque fleur se courbe autour de la paire de feuilles la plus jeunc,
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autres feuilles deja plus developpees. Le deuxieme stigmate, celui de gauche, restant droit,

Des fleurs femelles plus agees appartiennent aux feuilles la et lb. Le stigmate de droite
de la fleur la se trouve sur les feuilles la et 2a ; son stigmate de gauche passe en dessous
des feuilles 3a et 2b. Le stigmate de droite de la fleur lb est couehe sur les feuilles II, et

2b. Le stigmate de gauche se trouve en dessous de la feuille 3b ; le sommet est visible a

gauche de cette feuille. Quelquefois, la partie superieure du stigmate se dresse et emerge
(PI. 2, H - stigmate de la fleur appartenant a la feuille 2a).

c) Pollinisation

U y a 3 possibility :

— La pollinisation s'efTectue par un contact etabli entre un stigmate et une anthere
dans le film d'eau qui couvre les feuilles au centre de la rosette (2 premiers cas de la dehis-

cence).

— La pollinisation de 1'un des deux stigmates s'efTectue par contact au-dessus de la rosette

(3
e cas de la dehiscence

;
peu frequent).

—La pollinisation s'efTectue par des grains tombes d'une anthere ouverte au-dessus

de l'eau ou de petits groupes germes dans l'eau. Parfois, un stigmate ne recoit pas de pollen.

Ces cas sont peu frequents.

Ces 3 possibility sont representees sur la Planche 2, G, H.

Fig. G : L'anthere de l'etamine 2a, ouverte dans l'eau, est encore proche des deux stig-

mates par lesquels elle a ete touchee : l'un des stigmates de la fleur femelle 3b (stigmate

de gauche), l'autre de la fleur femelle plus agee la (stigmate de droite). Quelques heures

un stigmate de la fleur 3a eU'un de la fleur lb ont recu le pollen de l'etamine 2b.

Fig. H : L'anthere de l'etamine 3b, ouverte au-dessus de l'eau, montre nettement la colu-

melle. Des groupes de pollen, dont une partie est germee, adherent au stigmate emerge

de la fleur 2a ; d'autres se trouvent a proximite sur la feuille tandis qu'une petite quantite

reste appliquee a l'anthere. Le sommet de ce stigmate est entre en contact avec l'anthere

au-dessus de la surface de l'eau. Le stigmate de droite de la fleur 4a n'a pas touche cette

anthere
; il a recu ulterieurement le pollen de l'anthere 5b. Le stigmate de droite de la fleur

2b, visible sur la feuille 3a, n'a pas touche l'anthere 3a et au moment ou je 1'ai examinee,

aucun grain de pollen n'adherait a ce stigmate.

En cas de contact, le pollen d'une anthere atteint done deux stigmates ; ils appartien-

nent a deux fleurs femelles d'age different. On peut dire aussi que la pollinisation de chaque

fleur femelle se realise, en general, par deux fleurs males : l'un de ses deux stigmates est

feconde par une fleur male qui a pris naissance a la paire de feuilles qui precede celle de

la fleur femelle ; dans l'autre stigmate penetrent les tubes polliniques provenant d'une fleur

plus jeune, situee dans la paire de feuilles qui suit celle de la fleur femelle. Le schema (PI. 1,

L) montre nettement la configuration souvent tres reguliere de la disposition des stigmates

et des antheres.
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nantes 1 ou 2 paires a fleurs femelles, 2 paires a fleurs males, 3 paires a 1 fleur male et 1

fleur femelle. Les fleurs se developpent a l'aisselle des jeunes feuilles assez rapprochees

et sont plus ou moins enfermees dans la partie hasale concave de ces feuilles.

Etamines dressees, longues de 1-1,5 mm. Antheres larges de 0,4-0,5 mm, jaune pale.

Cellules de l'endothecium nontenant des chloroplastes et ornees d'epaississements (PI. 1,

//). Columelle a peu pres ellipsoid.' ou glol.uleuse, composee de grosses cellules a paroi bombee,

mince et transparente.

Apres la dehiscence, l'anthere reste entr'ouverte. Le pollen, spherique, de couleur

jaune pale, est pourvu d'une membrane pen epaisse mais nettement sculptee. Les grains

germent en partie dans l'anthere, mais aussi dans l'eau entre les feuilles.

Les stigmates preiinent des posit ions d iU'ercnt cs. Keflechis a leur base, ils « embras-

sent », en general, la tige ; ils peuvent rester plus ou moins horizontaux, mais peuvent

aussi se diriger vers le haut ou vers le bas.

c) Pollinisation

Chez la plupart des fleurs femelles, an moins Tun des deux stigmates s'oriente vers

une fleur male et touche l'anthere. La fleur male peut se trouver a l'aisselle opposee de la

fleur femelle (PI. 1, N ; feuilles la et lb), a l'aisselle d'une feuille de la paire precedente

ou de la paire qui succede k celle de la fleur femelle. Si une paire de feuilles a fleurs males

alterne avec une paire a fleurs femelles, le stigmate de droite de l'une des deux fleurs femelles

et le stigmate de gauche de la fleur femelle opposee se croisent au-dessus d'une anthere

(PL 3, H) ; les deux autres stigmates touchent l'anthere opposee. Un autre cas est repre-

sente k la PL 3, K : le stigmate de droite de la fleur femelle la et le stigmate de gauche de

la fiVur 31) sont pollinises par l'anthere de l'etamine 2a. Cette disposition ressemble a celle

constatee sur C. lenisulca.

Apres la dehiscence, de nombreux grains de pollen adherent aux stigmates et des tubes

polliniques out penetre entre les papilles.

Cependant, on voit aussi des fleurs femelles dont les stigmates ne touchent aucune

anthere. Toutefois, sur de tels stigmates nous avons constate la presence de nombreux

grains de pollen. II nous parait fort probable qu'une grande partie du pollen, une fois sortie

des antheres, reste plus ou moins cnfermee entre les parties basales rapprochees des feuilles

et atteigne ainsi les stigmates.

On peut en conclure que la pollinisation se realise surtout par contact, mais pro-

bahlcment aussi par des grains de pollen en suspension dans l'eau entre les feuilles, done

par cleistogamie de 2 e ordre (voir p. 117).

2. Formes A rosettes plottages ou emergees

a) Port

former des feuilles spatulees, rapprochees en rosette. Ces rosettes peuvent ^tre flottantes

ou emergees (voir Schotsman, 1967a).
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b) Fleurs

Disposition : voir § l.b.

Les etamines se developpant dans l'eau retenue entre les feuilles, ont un filet court, com-

parable a celui des etamines submergees. Endothelium, coin melle, dehiscence : voir § l.b.

Si les etamines se developpent au-dessus de l'eau, lour lilet devient plus long (jusqu'a

2,5 mm) et se courbe parfois, apres la dehiscence, vers la nervure principale de la feuille

ou retombe (longueur jusqu'a 4,5 mm).
Apres l'ouverture de l'anthere, le pollen, tres coherent, reste encore entre les valves,

mais les grains tombent ulterieurement par pel ils groupes. Apres quelques heures, les valves

se sont progressivement pliees vers le dehors et l'anthere s'est a pen pres \ idee, be pollen,

saupoudre sur l'eau dans un verre de montre, flotte vers le bord. En presence de fleurs

femelles, les grains flottants germent, apres 2 a 3 heures, a quelque distance (100-200 (xm)

des stigmates et au contact des stigmates. Les tuhes polIini<pies penetrent entre les papilles.

Apres quelques heures, une grande partie du pollen, humeetee par l'eau et devenue transpa-

rente, est descendue dans l'eau.

Les stigmates peuvent etre dresses ou tres etales, en emergeant de l'eau par leur partie

superieure. Ils peuvent aussi rester dans l'eau retenue entre les feuilles.

Chez plusieurs fleurs, les 2 stigmates montrent une direction plus ou moins opposee

(PI. 3, L : un stigmate vers le haut, l'autre a peu pres horizontal). La position des stigmates par

rapport aux paires de jeunes feuilles au centre de la rosette et par rapport aux fleurs males

est variee (PI. 1, M, N). Certaines positions ressemblent a celles signalees chez C. lenisulca.

c) Pollinisation

Si les stigmates et les antheres, au moment de la dehiscence, se trouvent dans l'eau

entre les feuilles, la pollinisation est comparable a celle de la forme submergee (voir § l.c).

Si l'anthere s'ouvre au-dessus de l'eau, un contact peut s'etablir avec un stigmate emerge

(PI. 3, M, stigmate de droite fleur lb). Le pollen d'une telle anthere pent tomher sur un

stigmate proche (PI. 3, M, stigmate de gauche de la fleur la).

II est aussi possible qu'un stigmate reste dans l'eau tandis que l'autre se dresse et

emerge (PL 3, L ; fleur femelle 2a). Le stigmate de droite de cette fleur se trouve dans l'eau,

touchant l'anthere lb, ouverte dans l'eau. Le stigmate de gauche emerge et s'applique

a l'anthere 3a, ouverte au-dessus de l'eau.

3. Rendemeint

Pourcentage de mericarpes developpes : 85,2 (forme submergee).

DISCUSSION

I. Modes de pollinisation

L'ensemble de nos observations sur les Callitriches montrent qu'on peut distinguer

2 modes principaux de pollinisation :
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— sans contact entre stigmates et anthere
;

—par contact entre stigmate(s) et anthere.

t. Ce premier type existe chez certaines especes amphibies, notamment : C. cribrosa,

C. obiusangula, C. platycarpa, C. stagnalis (formes terrestres et formes a rosettes flottantes).

Le pollen, toujours libere dans l'air, est transfere dans l'air mais flotte aussi sur la surface

de l'eau. Des experiences ont mis en evidence que l'ep-hydrophilie s'effectue in vitro (voir

§ VI.4).

La pollinisation sans contact peut aussi s'effectuer dans l'eau. C'est le cas chez les

especes submergees et parfois chez C. lusitanica (forme submergee : cleistogamie de 2e

ordre ; voir p. 117 et § VI.3).

2. Le deuxieme mode comprend notamment 2 mecanismes de contact :

— L'etamine se courbe vers un stigmate jusqu'a le toucher ; ce contact peut s'etablir

dans l'air (C. regis-jubse, forme terrestre), mais aussi dans l'eau {C. brutia, C. hamulata :

toutes les formes
;

parfois chez des fleurs temporairement immergees de C. regis-jubse).

— L'etamine est le plus souvent dressee au moment de la dehiscence ; un ou deux stig-

mates touchent l'anthere. Ces stigmates peuvent avoir differentes positions (voir § HI)-

Le contact s'effectue dans l'air [C. regis-jubse : forme a rosettes
;

especes terrestres :

C. deflexa, C. peploides, C. snnderi, C. terrestris) ou dans l'eau (C. lenisulca, C. lusita-
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De toute evidence, chez la plupart des especes il n'existe qu'un seul mode de polli-

nisation, done sans contact ou par contact. Cependant, le pollen peut etre transfere a diffe-

rents niveaux (air, a la surface de l'eau : C. obtusangula, etc.) ou le mecanisme peut changer

Ce sont notamment C. deflexa et d'autres espefes terrestres ainsi que C. brutia et C.

hamulata qui connaissent le systeme le plus strict : un seul niveau de presentation du pol-

len, un seul mecanisme de contact 1
, sans transfert du pollen.

C. lusitanica et plus rarement C. lenisulca, ont la possibility de changer de mode de

pollinisation. Ces especes sont principalement hyp-hydrogames par contact, mais la polli-

nisation aerienne sans contact devient possible sur les formes a rosettes. De plus, la polli-

nisation de C. lusitanica, sous son accommodat submerge, pourrait s'effectuer par cleisto-

gamie de 2 e ordre qui est aussi une forme de pollinisation sans contact (voir p. 117 et § VI. 3).

II. Disposition des fleurs

Plusieurs especes possedent une disposition tres reguliere et constante ; chez d'autres,

la disposition change sous l'influence du milieu ; chez d'autres encore, elle ne montre pas

de regularite apparente.

Les cas les plus frequents sont les suivants :

1. Fleurs males et femelles solitaires

— Sans regularite apparente : C. cribrosa (voir aussi § 1 1.2), C. cophocarpa, C. obtu-

sangula, C. platycarpa. En general 1 a 2 fleurs males pour 1 a 4 fleurs femelles.

—Alternance reguliere entre une paire de feuilles a fleurs males et une paire de feuilles

a fleurs femelles, parfois interrompue par une paire ayant 1 etamine et 1 fleur femelle :

C. lenisulca. C. lusitanica peut avoir la meme disposition, mais moins reguliere.

— Dans de nombreuses paires de feuilles une fleur male a une aisselle, une fleur femelle

a l'aisselle opposee : C. brutia et C. hamulata ; forme terrestre de C. regis-jubae.

— Especes submergees.

—C. mathezii, quasi dioi'que.

2. Une fleur male et une fleur femelle ensemble

—A chaque aisselle : especes terrestres (C. deflexa, etc.).

—A une aisselle ; a l'aisselle opposee une fleur femelle : C. regis-jubie, forme aquatique

a rosettes, forme terrestre.

— Parfois : C. cribrosa et C. stagnalis.

Une disposition irreguliere, a fleurs solitaires, est indicative d'une pollinisation sans

contact entre stigmates et anthere. Toute disposition reguliere, a fleurs solitaires ou a

deux fleurs de sexe different par aisselle, est, a quelques exceptions pres, indicative d'une

pollinisation par contact.
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III. Modeles des fleurs

Fleurs males : Chez la plupart des especes (pollinisation par contact ou sans contact),

l'etamine est dressee au moment de la dehiscence. Seulement chez C. regis-jubse (forme

terrestre
;

parfois aussi chez des fleurs immergees de la forme a rosettes flottantes), C.

brutia et C. hamulata (sous toutes les formes) existe un autre modele : le filet se courbe

dans la direction d'un stigmate jusqu'a ce que l'anthere le touche.

Fleurs femelles : Celles-ci montrent des modeles plus varies a cause de differences dans

l'orientation des stigmates. Le schema ci-dessous resume quelques-uns des principaux mode-

Stigmates Especes

C. cribrosa ft ; fr (peu frequent)

Les

Des stigmates embrassant la tige et l'etamine courbee vers un stigmate indiquent

toujours une pollinisation par contact. Cos dispositions cxistenl dans I'eau [C. brutia;

C. hamulata, une espece voisine) et aussi dans l'air (C. regis-jubse : forme terrestre).

Chez des especes amphibies a fleurs solitaires, l'etamine dressee et des stigmates dres-

mine et une fleur femelle a stigmates dresses se trouvent ensemble a une aissclle de feuille,

la pollinisation s'eflectue generalement par contact ; c'est notamment le cas chez C. regis-

jubse (forme a rosettes) : la fleur femelle a cote d'nne etamine pent avoir des stigmates

Notons aussi qu'une situation comparable existe chez plusieurs especes terrestres :

l'anthere ouverte de l'etamine dressee touche les deux stigmates dresses et legerement

courbes en arriere de la fleur femelle situee a la meme aisselle que l'etamine (C. deflexa,

C. sonderi, etc. ; voir aussi Schotsman, 1961a
;

1967a).
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Un changement de milieu dans lequel se developpent les fleurs (air eau) influence,

chez certaines especes, les modeles des fleurs notamment C. regis-jubse et C. lenisulca).

Chez les especes hyp-hydrophiles a pollinisation par contact (C. brutia, C. hamulata),
les modeles ne se modifient pas ; les fleurs restent, en fait, dans le meme milieu : meme
sur la forme terrestre, les fleurs se developpent et fonctionnent seulement si elles se trouvent

Les modeles de fleurs de certaines especes amphibies a pollinisation sans contact

(C. obtusangula, C. platycarpa) ne subissent pas de modifications lorsque la forme a rosettes

se change en forme terrestre (ou vice versa). Cependant, dans le dernier cas, les fleurs se

trouvent dans l'air, tandis que, sur la forme a rosettes, la partie inferieure de l'etamine

et celle des stigmates sont immergees. Kn revanche, C. cribrosa et C. stagnalis, appartenant
au point de vue biologie florale a ce groupe, montrent une petite difference entre l'orien-

tation des stigmates sur la forme terrestre et celle de la forme a rosettes flottantes.

Attirons, pour terminer, l'attention sur les fleurs femelles de quelques especes a polli-

nisation par contact. Chez C. regis-jubse (forme terrestre, fleurs immergees), C. brutia

et C. hamulata (toutes les formes), il n'y a qu'un seul stigmate qui recoit du pollen, con-

sequence du fait que l'etamine courbante peut seulement atteindre l'un des deux stig-

Un probleme se pose chez C. lenisulca : si le deuxieme stigmate est pollinise apres le

premier, par une fleur male plus jeune, les ovules ne sont-ils pas deja fecondes par le pollen

qui adhere au premier stigmate ? Dans ce cas, la pollinisation du deuxieme serait super-

flue. Ou pourrait-elle parfois servir comme « reserve » ? Toujours est-il que C. lenisulca

possede le pourcentage le plus eleve de fruits a 4 mericarpes (81,6 ; voir Tableau II, p. 148).

IV. Antheres pendant et apres la dehiscence

de la dehiscence."
P

Hegelmaier (1864), en etudiant le developpement de l'anthere, a signale l'absence

ou la presence d'epaississements dans l'endothecium chez quelques especes ; il pense, cepen-

dant, que la dehiscence des deux types d'antheres s'effectue de la memefacon. Hegelmaier
est probablement le premier auteur qui ait attire l'attention surle fait que le filet se termine

a l'interieur de l'anthere (« columelle », voir p. 116). De plus, il a vu des differences entre

les columelles de quelques especes
;

d'apres ses observations celle de C. truncata Guss. (espece

submergee) montre une autre forme que celle qui existe chez certaines especes a pollinisa-

tion aerienne, mais il ne donne pas de precisions.

Clavaud a aussi examine l'anthere de C. truncata ; il a dessine l'anthere ouverte et

sa columelle (voir Schotsman, 19716).
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sivement aerienne : elles existent aussi chez des antheres submergees de C. lenisulca et de

C. lusitanica, especes dont le cycle reproductif peut se derouler completement sous la sur-

face de l'eau. Des epaississements bien developpes indiquent seulement que la dehiscence

est possible dans l'air ; c'est le cas chez C. lenisulca et C. lusitanica.

L'endothecium de C. brutia et C. hamulata, deux especes hyp-hydrogames sous toutes

leurs formes, possedent aussi des cellules a epaississements. Toutefois, une reduction se

manifeste : les bandes se developpent faiblement et manquent parfois dans quelques cel-

lules. Ces antheres ne peuvent pas s'ouvrir dans l'air.

Nous avons constate une absence totale de ces epaississements chez des especes sub-

mergees : C. hermaphroditica, C. truncata, C. pulchra et C. fassetdi. Chez ces especes, les

cellules de l'endothecium, petites, montrent des parois minces.

Nos observations ont montre qu'il y a une difference importante entre les especes

a pollinisation aerienne sans contact (C. cribrosa, C. obtusangula, C. platycarpa : obs. per-

Chez les especes du premier groupe, le mouvement de repliement des valves est assez

rapide et fait tomber le pollen pulverulent ; les antheres se vident completement.

En revanche, chez C. regis-jubse, l'anthere s'entr'ouvre et une grande partie du pollen,

coherent, reste entre les valves. Celles-ci ne se replient qu'apres quelques heures et souyent

mouvement rapide d'eeartement des valves, suivi par un mouvement de rapprochement.

C. lenisulca et C. lusitanica presenters un cas special. Si ces especes forment des rosettes

vent, parfois, partiellement emerger de l'eau. Dans ce cas, les antheres s'entr'ouvrent

dans l'air et le comportement de leurs valves esl comparable a celui des valves chez C.

regis-jubse.

Chez les antheres qui s'ouvrent dans l'eau, les valves restent rapprochees et ne se

replient pas (C. lenisulca et C. lusitanica : formes submergees et formes a rosettes ;
C.

brutia et C. hamulata : toutes les formes ; C. hermaphroditica et d'autres especes submer-

gees).

I ne difference considerable existe entre la structure de la columelle chez les especes

a pollinisation sans contact (aerienne et ep-hydrophile : C. cribrosa, C. obtusangula, C.

platycarpa) et les especes a pollinisation par contact (aerienne : C. regis-jubse
;

hyp-hydro-

phile : C. brutia, C. hamulata
;

principalement hyp-hydrophile : C. lenisulca, C. lusita-

Chez les especes du premier groupe, les cellules de la columelle, au moment de la dehis-

cence, sont peu apparentes a cause des restes cellulaires qui les couvrent. Apres la dehis-

cence, la columelle, exposee a l'air, se desseche rapidement.
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En revanche, C. regis-jubae, C. lenisulca et C. lusitanica possedent une columelle a peu
pres subspherique, non ou partiellement couverte d'un etroit et ties leger lambeau de

restes cellulaires. Les cellules de la columelle, bien visible*, sont vobunineuses et bombees,

a membrane mince. Chez des antheres ouvertes dans l'air, la columelle reste pendant un
certain temps couverte de pollen et plus ou moins enfermee entre les valves rapprochees

;

elle ne se desseche qu'apres quelques heures, lorsque les valves se replient.

La columelle de C. brutia (et aussi celle de C. hamulata) est egalement composee de

qui se dechire lors de la dehiscence.

La structure remarquable de la columelle a grosses cellules apparentes parait done

independante du milieu dans lequel la dehiscence a lieu (eau ou air), mais il existe, de toute

evidence, un rapport entre ce type de columelle et la pollinisation par contact.

II nous parait fort probable que la columelle ait certaines fonctions dans l'anthere,

mais a ce sujet on reste encore dans la phase hypothetique.

4. Mecanisme de la dehiscence

Nous avons vu que, chez les especes a pollinisation aerienne, les bandes d'epaississe-

ment sont bien developpees. La dehiscence s'effectue ici de la facon normale, connue chez

la plupart des Angiospermes terrestres, e'est-a-dire par suite de dessechement de cellules

de 1'endothecium.

Chez les Callitriches a pollinisation hydrophile, cependant, ce mecanisme ne peut

fonctionner, memesi ces bandes lignifiees sont presentes, comme e'est le cas chez C. leni-

sulca et C. lusitanica ; la dehiscence doit done s'accomplir d'une autre facon.

Nous touchons ici a un probleme non encore resolu : comment les antheres submer-

ges, avec ou sans epaississements, s'ouvrent-elles ?

Hegelmaier (1864) suppose que la dehiscence des deux types d'antheres s'effectue

de la meme maniere. Quelques botanistes, en etudiant d'autres Angiospermes a pollini-

sation hydrophile, ont —eux aussi —essaye de repondre a cette question.

Certains auteurs (Jonsson, 1883-1884 ;
Strassburger, 1902) pensent que la pression

de la masse du pollen sur la ligne de dehiscence provoque la separation des valves. D'autres

(Balfour, 1879
;

Schenck, 1885) supposent que le gonflement d'une substance mucila-

gineuse peut causer l'ouverture. Staedtler (1923) discute ces hypotheses et conclut que,

dans les antheres des plantes submergees, ce seront generalement des phenomenes de tur-

gescence qui conduisent a la dehiscence. Ernst-Schwarzenbach (1956), dans ses etudes

approfondies sur les Hydrocharitacees, suppose que, dans les antheres sans epaississements,

l'ouverture serait le resultat des changements de turgescence dans les cellules de la paroi.

Nous ignorons pour le moment, le mecanisme de la dehiscence dans l'eau. Cependant, on

pourrait faire quelques suggestions.

II ne nous parait pas impossible que, chez les Callitriches a pollinisation hyp-hydro-

phile, des changements de turgescence dans les cellules de la columelle puissent provo-

quer l'ouverture de l'anthere.

Ces changements de turgescence jouent peut-etre un role chez C. regis-jubse. L'anthere

de cette Callitriche, apres sa dehiscence dans l'air, reste entr'ouverte. C'est seulement
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apres quelques heures que les valves se replient. II faut done qu'un mecanisme retienne

les valves en position assez rapprochee pendant ces heures. Or ces valves sont attachees

a la partie inferieure de la columelle et il nous semble possible que la tumescence des cellules

de cette partie puisse agir sur le comportement des valves. On peut se demander aussi

si elle n'est pas a l'origine des rapides mouvements d'ecartement et de rapprochement

des valves apres la dehiscence, mouvements constates parfois chez C. regis-jubse et C.

lenisulca (anthere aerienne).

V. Taille des antheres et rapport pollen-ovule

Plusieurs especes a pollinisation sans contact montrent des antheres tres volumi-

neuses, contenant une abondance de pollen.

En revanche, les especes a pollinisation par contact, possedent des antheres de plus

petite taille et le nombre de grains de pollen par anthere est sensiblement reduit. La plus

importante reduction se manifeste chez certaines especes terrestres.

Pour cette raison, a titre de comparaison, nous avons ajoute, dans le Tableau I ci-

dessous, les donnees relatives a C. sonderi, espece terrestre de provenance australienne

(obs. personnelles sur materiel d 'her bier
;

inedites). Ce tableau montre, pour 2 especes

l'anthere ; le nombre de grains par anthere ; le nombre de fleurs femelles pollinisees par

anthere (voir explication pour C. lenisulca ci-dessous) ; le rapport pollen/ovule (chaque

pistil possede 4 ovules).

Tableau I : Ces resultats^ mettent en evidence la grande difference entre la valeur pollen/ovule

0,9-1,2 1,0-1,2

7 000-8 000 4 000-5 000

Le nombre de fleurs fecondees depend, chez les especes a pollinisation par contact.

(!. hi disposition des fleurs males et femelles :

C. regis-jubse, forme terrestre : 1 fleur male feconde 1 ou 2 fleurs femelles.

C. sonderi, espece terrestre : 1 fleur male feconde 1 fleur femelle.
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C. lenisulca, forme submergee : chaque fleur femelle regoit, en general, par Tun de

ses stigmates une partie du pollen d'une anthere, par l'autre stigmate une partie du pol-

len d'une autre anthere. Ces 2 antheres sont d'age different ; chacune feconde par son pollen

aussi un stigmate d'une deuxienie tlrur femelle. On pourrait done estimer qu'une fleur femelle

regoit par un stigmate la moitie du contenu d'une anthere et par l'autre stigmate la moitie

du contenu d'une autre anthere. La quantite totale est equivalente au contenu d'une seule

anthere. Pour cette raison, le rapport fleur $/fleur £ a ete indique, dans le tableau, par 1/1.

Chez C. cribrosa et C. obtusangula, especes sans contact, on ignore le nombre exact

des fleurs femelles qui regoivent le pollen tombant d'une anthere. Le plus souvent ce nombre
ne depassera pas 2 fleurs appartenant a la meme rosette. Cependant, du pollen flottant

pourrait aussi atteindre des stigmates. D'autre part, on trouve des stigmates sans pollen.

En raison du rendement assez faible de certaines Callitriches sans contact par rapport a

celui des especes a pollinisation par contact, il parait evident que plusieurs fleurs femelles

ne regoivent pas de pollen.

Notons ici que le nombre eleve de mericarpes non developpes n'est pas du a un pou-

voir germinatif faible du pollen, ni a une croissance reduite des tubes polliniques (obs. au

Dans le tableau, nous avons compte pour ces deux dernieres especes, 1 a 2 fleurs femelles

pour 1 fleur male.

VI. Pollen

1. QuELQUESCARACTERES

—Pollen pulverulent, a exine sculptee, jaune, pouvant flotter sur l'eau sans se mouiller

(especes amphibies a pollinisation aerienne sans contact : C. cribrosa, C. obtusangula, etc.).

— Pollen coherent, restant un certain temps dans l'anthere entr'ouverte, blanchatre,

a exine ornee ; se mouille difficilement (C. regis-jubse, espece amphibie a pollinisation par

contact, en general aerienne).

—Pollen coherent, blanchatre, a exine ornee ; se mouille immediatement si la dehis-

cence s'effectue a la surface de l'eau (C. lenisulca, forme a rosettes
;

pollinisation princi-

palement par contact). C. lusitanica possede aussi du pollen hhnclmt rc, a exine ornee.

Le pollen de C. lenisulca et de C. lusitanica, libere par une anthere emergee, pen I Hotter

quelque temps sur l'eau sans etre mouille.

—Pollen a enveloppe mince, incolore, sans ornements visibles au microscope (exine

extremement reduite ou absente : C. brutia et C. hamulata, especes amphibies hyp-hydro-

games a pollinisation par contact). Les especes submergees (C. hermaphroditica, etc..)

possedent, en apparence, le meme type de pollen.

2. Presentation

La presentation du pollen peut avoir lieu :

—uniquement dans l'air (especes amphibies a pollinisation aerienne sans contact :
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C. cribrosa, C. obtusangula, etc.
;

especes terrestres : prol.ablement C. regis-jubse : nous

ne savons pas si I'anthere peut s'ouvrir dans l'eau)
;

— uniquement dans l'eau (especes submergees, notamment C. hermaphroditica
;

especes

amphibies hyp-hydrogames a pollinisation par contact : C. brutia, C. hamulata)
;

Le transfert du pollen aux stigmates s'effectue dans 1'air, dans l'eau, ou a la surface

entre anthere et stigmates ; des mouvements des grains de pollen dans I'anthere, constates

lors de la presentation dans l'air chez C. lenisulca et C. regis-jubse, provoquent de petits

Le transport duns I'aii' do |)ollen tombanl s'effectue sur de tres eourtes distances :

Proctor & Yeo (1975) considered les Callitriches amphibies et terrestres com nu-

des anemophiles. Or, c"est seulement chez les especes amplifies ;i pollinisation aerienne

action in mis parait exceptionnelle. Ces especes fructifient aussi dans des endroits tres abrites

rieur a celui des habitats exposes au vent. II faudrait done comparer les rendements

des individus provenant de divers habitats avec ceux des plantes vivant dans des cul-

Les especes terrestres. souvent minuscules et gazonnantes, possedent une disposition

de fleurs qui met en evidence la pollinisation par contact ; elle exclut, pour cette raison,

rinfluence du vent {C. deflexa, materiel vivant : Schotsman, 196b/ : autres especes : etudes

inedites).

Arber (1920 ; 1963) et Sculthorpe (1967) mentionnent aussi des insectes parmi

mangent une partie des feuilles. Cependant, jusqu'a ce jour, nous n'avons jamais vu du

pollen adherant a leur corps ; nous ne les considerons done pas comme pollinisateurs.

Un transfert du pollen plus ou moins en « espace clos » entre les feuilles (cleistogamie

de 2e ordre) joue probahlement un role dans la pollinisation de (\ lusitanica. Ce mode

de transport a petite echelle parait le plus important chez l'espece submergee C. herma-

phroditica. Sept a huit paires de feuilles imbriquees entourent ici des fleurs males et femelles.

Les grains de pollen, liberes et transportes dans l'eau entre les feuilles, doivent adherer

facilement aux longs stigmates pendants. Le haut rendement de cette espece, constate

aussi par Clapham (1962), plaide pour ce point de vue. Malheureusement, les details de cette

pollinisation echappent a nos observations.
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Le pollen peut germer notamment :

—sur les stigmates dans Fair (C. cribrosa, C. obtusangula, C. platycarpa, C. regis-jubse
;

especes terrestres)
;

— a la surface de l'eau (pollen flottant de C. cribrosa, C. obtusangula, C. platycarpa,

C. lenisulca, C. lusitanica)
;

— dans l'anthere entr'ouverte dans l'eau (formation de « brosses » de tubes |>nlliiii<pies :

C. brutia et C. hamulata ; C. lenisulca ; C. regis-jubse, fleurs immergees ; C. lusitanica,

niais « l>rosses » pen developpees on absentes)
;

—sur les stigmates dans l'eau (C. lusitanica : probablement ('. henna phroditica).

Des observations effectuees in vitro sur des fleurs femelles flottantes de C. obtusangula,

C. platycarpa, C. lenisulca, C. lusitanica et C. cribrosa ont montre que les grains de pollen

flottants germent non seulement au contact des stigmates, mais aussi a quelque distance

(jusqu'a 200 fxm environ). Le tube se dirige vers le stigmate et y penetre. Au microscope

a fluorescence, nous axons pu constater, notamment chez les deux premieres especes, que

plusieurs tubes polliniques sont effectivement entres dans les stigmates ;
nous avons pu

suivre leurs traces (callose) sur toute la longueur du stigmate et parfois jusqu'aux ovules.

Le comportement de ces tubes polliniques est tout a fait semblable a celui observe sur des

stigmates pollinises dans l'air (materiel recolte dans la nature
;

stigmates pollinises dans

nos cultures). Ces essais donnentl'indicationimportante que, hormis la pollinisation aerienne,

l'ep-hydrophilie est probable dans la nature chez toutes les especes amphibies a pollinisa-

La germination a courte distance du stigmate existe, en fait, aussi chez les especes a

pollinisation hyp-hydrophile par contact et chez les fleurs immergees de C. regis-jubse.

Le pollen germe dans l'anthere et la plupart des grains ne touchent pas le stigmate ;
ce sont

les tubes polliniques « en brosse » qui relient les grains et le stigmate (PI. 2, F). On peut

se demander si les stigmates diffusent une substance dans Feau qui les entoure, stimulant

ainsi la germination.

5. Representation schematique

Le schema ci-dessous resume les principaux resultats sur la presentation, le transport

et la germination du pollen chez les cinq especes espagnoles.



Air C. cribrosa ft Air

( C. cribrosa fr / Air
Au-dessus de la surface C. lenisulca fr \

de l'eau
( C. lusitanica fr Flottant a la surface

f de l'eau

Probable ^en « espace

VII. Geitonogamie et pollinisation croisee

Chez les especes a pollinisation aerienne sans contact, le pollen
rulent, tombera le plus souvent sur les stigmates appartenant a la i

terrestres et a rosettes)
; la geitonogamie sera done frequente.

Toutefois, dans des populations denses, a rosettes serrees, le p
flottant - pourrait toucher des stigmates d'un autre individu. La
serait done possible. Les deux cas suivants la mettent en evidence.
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—Hybride intraspecifique : chez C. stagnalis, une espece a pollinisation aerienne sans
contact, existent des plantes a 1 paire de chromosomes satelliferes ; chez d'autres exem-
plaires, cette paire ne porte pas de satellites. Dans une localite ou ces petites populations
etaient entremelees, nous avons trouve des exemplaires dont la paire de chromosomes
en question possedait 1 element sans satellite et 1 element satellifere. De toute evidence,

des croisements avaient eu lieu.

—Hybride interspecifique : des plantes steriles ayant 2n = 15 chromosomes ont ete

trouvees au Danemark (Jorgensen, 1923
;

Savidge, 1959), ainsi qu'en Suisse et en France
(Schotsman, 19616, 1967a; Schotsman & Haldimann, 1981). Elles sont fort probable-

ment issues d'un croisement entre C. cophocarpa a 2n = 10 et C. platycarpa a 2n = 20
(Savidge, I.e.

;
Schotsman, I.e. ; Schotsman & Haldimann, I.e.).

Notons que e'est le seul hybride interspeeifique net iH-llcnuMit connu parmi les Calli-

triches repandues en Europe et en Afrique du Nord. Une telle hybridation, meme entre

des especes a pollinisation sans contact, reste done tout a fait exceptionnelle.

Chez toutes les especes a pollinisation par contact entre stigmate et anthere, le fait

meme de ce contact, empechera les croisements entre les iudividus d'une meme popula-

tion, ainsi que l'hybridation intra- et interspeeifiques. Nous laissons ici de cote plusieurs

autres mecanismes d'isolement qui operent entre differentes especes.

Entre les individus d'une meme population d'hyp-hydrophiles par contact, notam-

ment lorsque les tiges sont tres serrees, il serait possible que des grains de pollen detaches

de l'anthere et germes ou non, atteignent des fleurs femelles d'un autre individu. Mais pour

feconder ces fleurs, il faudrait encore que ces grains adherent a un stigmate receptif avant

de developpement, ne soient deja pas trop longs. Une telle f econdation est done peu probable.

D'autre part, une population se composera d'un seul biotype, done d'individus fort pro-

bablement identiques au point de vue genetique ; une pollinisation croisee eventuelle entre

ces individus donnera, en fait, le memeresultat que la geitonogamie.

Le manque de recombinaison de genes entre les individus d'une meme population

a un effet desavantageux (« cul de sac » de revolution : Takhtajan, 1959). Cependant,

dans les habitats a conditions tres speciales ou vivent la plupart des Callitriches a polli-

nisation par contact, —mares et suintements d'eau temporaires, petites vasques rocheu-

ses —, la survie de l'espece depend d'une adaptation optimale de tous les individus a leur

habitat.

La geitonogamie (autogamie de 2 e ordre) apporte ici certains avantages :

—Un seul individu suffit pour l'installation d'une population (pionnier).

— Retablissement rapide d'une population ; meme un seul mericarpe peut, apres une

reduction extreme d'une population, fonder un nouveau groupe d'individus, aussi bien

adaptes a leur milieu que les precedents.

— Pollinisation assuree.

—Transport du pollen nul, done independant d'un vecteur
;

pratiquement pas de

perte.

— Economie du pollen : le nombre de grains peut etre reduit. De plus, chez C. lenisulca

et C. regis- jubse (forme a rosettes), une seule anthere peut feconder 2 fleurs femelles.
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—Fructification abondante avec haut rendement des fruits bien developpes
;

done

utilisation maximale du potentiel reproductif.

Notons, pour terminer, que la geitonogamie est, au point de vue genetique, evidem-

ment equivalente a l'autogamie. Ainsi s'explique le fait que chaque population peut etre

tres homogene en ce qui concerne des caracteres morphologiques et anatomiques des indi-

vidus qui la composent. En revanche, des populations locales d'une espece sont souvent

tres dissemblables les unes des autres.

VI 11. Rapport entre mericarpes developpes et mode de pollinisation

Le Tableau II montre le rapport entre le mode de pollinisation et le nombre des meri-

carpes bien developpes pour les 5 especes traitees dans cet article ainsi que —a titre de

comparaison —pour 2 autres especes : C. stagnalis et C. hamulata. Chaque espece est repre-

sentee par un seul accommodat.



C. stagnalis, espece amphibie qui fleurit sur l'accommodat a rosettes flottantes et

sur l'accommodat terrestre, possede, sur la premiere forme des stigmates dresses-etales.

La disposition des fleurs et la pollinisation de la forme a rosettes sont comparables a celles

de C. cribrosa. La population provient du departement du Cher (France).

C. hamulata, espece voisine de C. brutia, possede une disposition de fleurs et un meca-

nisme de pollinisation tout a fait analogues a ceux de C. brutia. Provenance de la population :

departement du Loiret (France).

Dans le Tableau, nous avons incorpore la forme submergee de C. lusitanica dans les

colonnes « pollinisation par contact
;

stigmate courbe vers l'anthere ; dans l'eau ». Sur les

exemplaires en fruit, on ne pouvait plus voir comment les fleurs femelles etaient pollinisees.

Toutefois sur certaines plantes floriferes etudiees, le contact visible fut frequent. Nous

supposons, par consequent, que c'est le mode principal pour l'accommodat submerge de

cette population.

Le pourcentage de mericarpes reussis ainsi que le pourcentage de fruits avortes (meri-

carpes 0) rejoignent les resultats obtenus pour C. lenisulca, espece dont la forme submergee

possede une pollinisation par contact comparable. Pour cette raison, nous avons traite,

dans les conclusions, les deux especes ensemble. II reste cependant la possibility que chez

C. lusitanica, un certain nombre de fecondations reussies pourraient etre dues a la cleisto-

gamie de 2 e ordre, done a une pollinisation sans contact.

Pour C. cribrosa et C. stagnalis, nous avons ajoute la pollinisation ep-hydrophile.

Cette pollinisation a ete constate in vitro ; il est done probable qu'elle s'effectue aussi dans

la nature.

Quelques conclusions se degagent de ce Tableau :

—La pollinisation par contact donne un pourcentage eleve de mericarpes reussis.

— Le pourcentage de mericarpes reussis chez les especes sans contact est nettement

moins eleve.

—Le pourcentage de fruits normaux —a 4 mericarpes —est sensiblement plus impor-

tant chez les especes a pollinisation par contact que chez celles sans contact.

— Le pourcentage de fruits avortes (mericarpes 0) est considerablement plus eleve

chez les especes sans contact que chez les especes a pollinisation par contact.

—Parmi les especes a pollinisation par contact, celles dont 1'etamine se courbe vers un

stigmate montre le rendement le plus eleve. Le mecanisme inverse (orientation du stigmate

vers l'anthere) pourrait done etre moins efficace.

—Chez C. lusitanica et C. lenisulca, les pourcentages de mericarpes reussis sont a pen

pres semblables, mais C. lenisulca possede un pourcentage plus eleve de fruits a 4 meri-

carpes. Cette derniere valeur depasse celles de toutes les autres especes.

— Le mecanisme par 1'etamine se courbant est quasi independant du milieu
;

le pour-

centage de mericarpes bien developpes chez la forme terrestre de C. regis-jubse est peu

different des pourcentages des deux especes hydrophiles C. brutia et C. hamulata. Ces trois

especes n'ont pas de fruits completement avortes.

— Le pourcentage de mericarpes normaux est plus eleve chez C. cribrosa que chez C.

stagnalis. II y a aussi une difference entre les nombres de fruits normalement developpes :

chez C. cribrosa ce nombre concerne encore la moitie des fruits tandis que chez C. stagnalis
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il n'atteint que 40 %. Nous ignorons la cause de cette difference. La quantite de pollen

pourrait jouer un role : l'anthere de C. cribrosa, tres volumineuse, contient une quantite

plus importante de pollen.

IX. Tendances evolutives et adaptations

Lorsqu'on etudie les quelques especes actuelles traitees dans cet article, on trouve

un reseau complexe de combinaisons entre formes ecologiques et differents types de polli-

nisation, aboutissements des lignees qui —avant notre ere —se sont ramifiees, separees,

Nos connaissances sont encore trop incompletes pour essayer de retracer leurs voies.

Cependant, au point de vue biologie florale, nous pouvons faire quelques suggestions.

sans contact, ayant peut-etre deja des fleurs reduites ; il pourrait s'agir d'anemophiles.

Au cours de la diversification de differentes especes et groupes d'especes, deux ten-

dances principales se sont manifestoes :

— specialisation du mecanisme de pollinisation conduisant vers le contact anthere-

stigmate, et done vers la geitonogamie obligatoire
;

—adaptation de la pollinisation au milieu aquatique, accompagnee de certaines reduc-

etre aussi independantes l'une de l'autre.

Les especes terrestres montrent uniquement la premiere tendance ; ces Callitriches —
et done leur pollinisation —ne possedent aucune adaptation a la vie aquatique.

L'inverse existe chez des especes submergees : l'adaptation a l'habitat aquatique est

optimale, aussi bien pour la pollinisation (phenomenes de reduction) que pour les carac-

teres morphologiques et anatomiques, mais la pollinisation s'effectue sans contact.

Entre ces deux extremes, plusieurs combinaisons s'averent possibles.

Parmi celles-ci, les especes amphibies a pollinisation aerienne sans contact montrent

probablement divers caracteres proches de ceux de l'ancetre hypotbetique ; leurs modeles

thecium ressemblent tout a fait a ceux d'une Angiosperme terrestre. Cependant, l'ep-hydro-

philie est possible, ce qui pourrait etre l'un des premiers pas vers l'adaptation de la polli-

nisation a l'habitat aquatique. II faut encore noter que ces especes ne connaissent pas de

floraison submergee.

Chez C. lenisulca et C. lusitanica, les deux tendances vont ensemble. N'ayant pas

d'accommodats terrestres, ces especes peuvent fleurir sur leurs rosettes flottantes ;
elles

achevent, cependant, leur cycle de reproduction souvent en etat completement submerge.

L'adaptation au milieu aquatique est done tres marquee. Toutefois, quelques caracteres

« terrestres » sont presents : exine, epaississements de l'endothecium. Cet endothecium
peut fonctionner dans l'air et rend ainsi possible la pollinisation aerienne.

Chez les especes amphibies hyp-hydrophiles par contact —C. brutia et C. hamulata —
l'adaptation de la pollinisation a l'habitat aquatique est encore plus accusee : la pollinisa-
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tion, sur les 3 accommodats, s'effectue uniquement dans ce milieu ; Fendothecium montre
une reduction des epaississements tandis que le sporoderme est extremement mince et

sans ornements. En revanche, ces Callitriches vivent souvent longtemps sur sol emerge
;

peut-etre s'agit-il d'un reste de leur heritage terrestre et on constate le fait curieux que
ces formes sont hyp-hydrogames.

Quelques autres tendances apparaissent dans le genre :

— l'apogamie ; chez C. palustris, la forme terrestre, montrant une forte reduction de

stigmates ainsi que des etamines avortees, est apospore (Schotsman, 1954
;

1967a).

— la cleistogamie de 2 e ordre, chez C. hermaphroditica, espece submergee, {trohablement

le seul mode de pollinisation.

Pour terminer, attirons l'attention sur le phenomene de convergence. Les mecanismes

de pollinisation montrent parfois des analogies plus ou moins importantes. La pollinisa-

tion de C. lenisulca, notamment, a plusieurs points en commun avec celle de C. lusitanica.

Mais en ce qui concerne les caracteres morphologiques, anatomiques et caryologiques,

ces especes sont tres eloignees l'une de l'autre.

C. regis-jubse et C. brutia montrent aussi une analogie interessante : la forme terrestre

de C. regis-jubse —et done a pollinisation aerienne —presente le mememodele de fleurs

et le mememecanisme par contact que l'hyp-hydrogame par contact C. brutia, mais ces

especes ne sont aucunement affines. Ce mecanisme, probablement le plus efficace, s'est

done developpe dans deux milieux differents et chez des especes non voisines.

X. Comparaison entre les Callitriches et d' autres Angiospermes aquatiques

Dans son livre classique sur les plantes aquatiques, Abber (1920) ecrivit la remarque

suivante : « The most notable characteristic of the flowers of the majority of Aquatic Angio-

sperms is that they make singularly little concession to the aquatic medium ».

II est vrai que la plupart des hydrophytes vasculaires possedent des fleurs qui ne

different aucunement des especes ou des genres voisins vivant sur terre ferme. Leurs fleurs

flottent sur l'eau ou emergent et meme si les parties vegetatives se developpent sous la

surface de l'eau, la morphologic florale ainsi que la pollinisation restent tout a fait sem-

blables a celles des plantes terrestres. Nous pensons ici a : Lobelia dortmanna, Utricularia,

Nymphaea, Nuphar, Limnanthemum, Hottonia, Trapa, Alismatacese, Pontederiacese, Apono-

getonacese, etc...

Plusieurs sont des anemophiles {Sparganium, Hippuris, Myriophyllum, Littorella),

d'autres des entomophiles (Ranunculus, Menyanthes, Trapa, Bacopa, Utricularia : Scul-

thorpe, 1967; Alisma, Nymphsea, Hottonia : Faegbi & Van der Pijl, 1979).

Parmi les Angiospermes submergees, quelques especes possedent des fleurs flottantes,

parfois detachees de la plante. Cependant, le pollen n'est pas transfere sur la surface de

l'eau, mais dans l'air. On voit que, memechez ces especes tres adaptees a un habitat aqua-

tique, le pollen ainsi que les stigmates n'entrent pas en contact avec l'eau ; difTerentes struc-

tures et mecanismes empechent leur humectage (Hydrilla verticillata, Lagarosiphon rnus-

coides, Vallisneria, Enhalus acoroides : Ernst-Schwarzenbach, 1945 ;
den Habtog, 1957).
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le pollen, bien que chez quelques Angiospermes terrestres, les grains possedent une cer-

taine resistance (Hagerup, 1950; Daumann, 1963, 1970; Eisikowitch & Woodell,

1975 ; Gilissen & Brantjes, 1978). II en resulte que des plantes dont les grains de pollen

supportent le contact avec l'eau et germent a la surface ainsi que celles dont le pollen fonc-

tionne seulement dans ce milieu, sont peu nombreuses. A ce petit groupe appartiennent

des especes a pollinisation ep-hydrophile et hyp-hydrophile.

L'ep-hydrophilie a ete eonstatee notamment chez quelques especes d'Elodea (Ernst-

Schwarzenbach, 1945) et chez Potamogeton pectinatus ; elle est probable chez Ruppia

maritima (Pettitt & Jermy, 1975). D'apres De Cock (1980), le pollen fdiforme de Zostera,

sou vent libere dans l'eau, peut aussi se repandre a la surface.

Le groupe des especes hyp-hydrogames comprend surtout des plantes a pollinisation

sous-marine, appartenant notamment aux genres suivants : Thalassia, Halophila, Posi-

donia, Halodule, Enhalus, Cymodocea, Thalassodendron, Amphibolis. Parmi les plantes

aquatiques des eaux douces, la pollinisation hyp-hydrophile fait plutot exception (Zanni-

chellia, Najas). On pent y ajouter Ceratophyllum dont la pollinisation s'effectue dans l'eau ;

cependant, les etamines se detachent et les antheres s'ouvrent a la surface, dans Fair.

II est interessant de noter que, parmi les Dicotyledones, l'hyp-hydrophilie est seule-

hydrogames appartiennent aux Monocotyledones.

L'adaptation tres marquee des hyp-hydrophiles s'accompagne de phenomenes de reduc-

tion relatifs aux parties florales, a l'endothecium, au developpement de l'exine. A propos de

l'exine, on a constate qu'elle est mince et parfois ornementee, notamment chez Zanni-

chellia, Enhalus aeoroides et Thalassia hemprichii (Pettitt, 1980). En revanche, chez plu-

sieurs especes, elle ne montre aucune structure (Xajas, Halodule, Halophila, Zostera, Cera-

tophyllum : Pettitt & Jermy, 1975). Chez les especes sous-marines, ce sont, d'apres Pet-

titt (I.e.), seulement des grains spheriques qui possedent une exine sculptee (Enhalus,

Thalassia) ; l'exine est fortement reduite ou absente sur des grains enfermes dans des tubes

moniliformes (Halophila) et sur des grains filiformes (Zostera, Posidonia, Amphibolis.

Heterozostera, Thalassodendron). La presence de l'exine reste, d'ailleurs, parfois difficile

a demontrer, notamment chez Zostera, Halodule et Thalassodendron (Pettitt, I.e.).

En ce qui concerne la germination du pollen, il faut attirer l'attention sur le fait inte-

ressant que chez Amphibolis un contact entre stigmate et grain de pollen soit necessaire

pour activer la formation du tube pollinique (Pettitt, Ducker & Knox, 1981). En revan-

che, chez Thalassia, les grains de pollen, se trouvant dans une masse gelatineuse, germent

et forment des tubes polliniques avant d'etre arrives aux stigmates (den Hartog, 1970).

Des especes monoiques a fleurs unisexuees sont peu communes parmi les hydrophytes
(Zannichellia, Ceratophyllum). La geitonogamie semble assez exceptionnelle ; elle existerait

notamment chez Zannichellia, mais sous forme d'une pollinisation hyp-hydrophile sans

Quelques particularites observers chez les Callitriches sont plus ou moins comparable^
a celles connues chez quelques autres genres d'hydrophytes : l'existence des especes terrestres

et aquatiques appartenant au meme genre (Utricularia, mais la biologie florale est tres

differente) ;
la dehiscence et la pollinisation a deux niveaux (Zostera, De Cock, I.e.), pheno-

menes semblant tres rares en dehors des Callitriches
; la formation de « brosses » entre

antbere et stigmate (Elatine hroehoni et E. alsinastrum
; Schotsman, 19676; Schotsman
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& Bosserdet, 1966 ; il s'agit ici de fleurs hermaphrodites) ; divers phenomenes de reduc-

tion qui concernent la structure florale, l'endothecium, l'exine (differentes especes) ; la

germination a distance des stigmates (Thalassia, den Hartog, I.e.).

Certaines orientations des etamines et des stigmates font penser aux mouvements
observes chez les Elatines mentionnees ci-dessus et a ceux du style et des demi-antheres

etudies par De Cock sur Zostera.

En revanche, on ne trouve chez Callitriche ni antheres explosives, ni fleurs detachees,

mobiles et a appnreil « de voile ». ni pollen HIil'onne, ni grains en tubes nmcilagineux on

en tetrades.

Les Callitriche occupent, par differents aspects de leur biologie florale, une position

a part parmi les hygro- et hydrophytes. Notons surtout : la monoecie a peu pres generale,

a fleurs diclines ; la forte tendance a la geitonogamie allant jusqu'a la geitonogamie obli-

gatoire ; la pollinisation par contact, aerienne el hyp-hydrophile : la pollinisation par

contact et sans contact a differents niveaux, chez une meme espece ; la pollinisation par

contact d'une fleur femelle par deux fleurs males d'age different ; l'etamine courbee vers

un stigmate et l'inverse (fleurs submergees) ; la structure de l'anthere (columelle) ; des

formes terrestres a pollinisation hyp-hydrophile.

Le resume ci-dessous presente tres brievement quelques ressemblanees et differences

ejitre quelques Callitriches et certaines Angiospermes aquatiques.

MniivniH'Nt du pollen dans l'anthere : C. regis-

Pollen transports dans l'eau entre les feuilles,

en espace « clos » (cleistogamie de 2e

ordre) : possible chez f. his i tunica ; C.

Seulement 1'un des 2 stigmates d'une fleur $
regoit du pollen (contact) : C. regis-jubse

ft : C. brutia, C hamulata.

1 fleur ? fecondee par 2 fleurs $ d'age diffe-

pollinisation hyp-hydrophile par contact :

C. brutia, C. hamulata.

Formes terrestres hyp-hydn.games pollinisa-

tion dans une gouttelette d'eau) : C. brutia.

C. hamulata.
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flottantes : Elodea, Vol-

i, flottantes : Ceratophyl-

appareil de « voile » : tlx

phon, Elodea canadensis.

Antheres explosives : Elo,

Hydrilla verticillata.

Pollen flliforme : Posidonia, i

Cymodocea, Amphibolis
Thalassodendron.

grains de pollen : Halophila.

ueuse : Tha-

: Elodea canadensis.

Elodea, la plupart des espect

C. regis-jubae
;

geitonogamie.

stigmate : probable chez formes et especes
a pollinisation hyp-hydrophile sans con-

; hexandra, E. brochoni, E. alsi

lunation du pollen a courte distance du e.enuitu.t i..t. » .li-ii.n.-i- di-s stigmnh-s :
77/./-

stigmate : pollen flottant de C. platy- lassia (pollinisation sous-marine).

idea pollinisation hyp-

loppe qui l'entoure : Najas (pollinis

hyp-hydrophile sans contact).

dea canadensis, E. occidentals, E. ca

choides, Potamogeton pectinatus : \<r<>h

Ruppia maritima : parfois : '/.,. stern.



p«..,h.
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CONCLUSIONS

Dans cette etude, nous avons explique et com pan- plusieurs observations sur la polli-

nisation dans le genre Callitriche. Elles nous ont permis d'acquerir une connaissance assez

detaillee chez une quinzaine d'especes et une notion plus globale chez certaines autres

espfeces.

II s'est avere que, malgre les fleurs unisexuees reduites et tres uniformes dans le genre,

les Callitriches presentent une diversite inattendue de types de pollinisation : pollinisa-

tion sans contact et par contact entre anthere et stigmate(s), en combinaison avec l'hyp-

hydrophilie et la pollinisation aerienne ; a ces types s'ajoutent l'ep-hydrophilie, differents

mecanismes de contact et quelques variations de pollinisation sans contact.

Certaines especes montrent une plasticite remarquable de leur systeme de pollini-

sation qui peut s'adapter a l'eau et a l'air. En revanche, d'autres ne possedent qu'un seul

mecanisme : il reste le memesur tous les accommodats.

Les details de types de pollinisation sont parfois surprenants : rappelons les deux

mecanismes de contact chez C. regis-jubae, dont le plus efficace fonctionne sur la forme

terrestre lors du dessechement progressif du substratum et C. lenisulca, dont chaque fleur

femelle recoit le pollen de deux fleurs males, souvent d'age different
;

rappelons aussi la

precision avec laquelle une etamine se courbe vers « son » stigmate, les « brosses » de tubes

polliniques, les especes terrestres dont la position de l'anthere, situee entre deux stigmates,

rend le contact quasi inevitable.

A peu pres tous les types de pollinisation conduisent a la geitonogamie (au point de

\ ue genetique equivalente a l'autofecondation) : obligatoire chez les especes a mecanismes
de contact, moins stricte chez les autres. L'extreme rarete d'hybrides interspecifiques

s'explique, en partie, par cette forte tendance a l'auto-pollinisation qui regne dans le genre.

En depit des consequences defavorables, la geitonogamie obligatoire presente des

avantages —et peut memeetre essentielle —pour la survie de plusieurs annuelles vivant

dans des milieux a conditions extremes.

Une autre tendance qui se manifeste dans le genre concerne les phenomenes de reduc-

tion. Ceux qui affectent la taille de l'anthere et le nombre de grains de pollen qu'elle con-

tient, sont lies aux mecanismes de contact. La reduction de l'endothecium et celle de l'exine

sont indicatives d'une pollinisation strictement hyp-hydrophile.

La pollinisation des Callitriches resta longtemps mal connue. On considera quelques
especes comme des anemophiles, d'autres comme des hydrophiles a pollinisation plus ou

moins aleatoire.

Nos observations revelent que la realite est beaucoup plus complexe —et plus fasci-

nante - que ce qu'on avail pense. Elles mettent aussi en relief que, par rapport aux autres

Angiospermes aquatiques, la pollinisation des Callitriches presente plusieurs traits uniques.
Par ailleurs, ce sont les resultats de ces observations qui nous permettent d'elucider diffe-

rents problems : les rendements de fruits tres inegaux des especes, la variation discontinue
entre les populations locales d'une seule espece, les possibilites et les impossibilites d'hybri-
dations intra- et interspecifiques. L'etude de la biologie florale demontre ainsi son impor-
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tance pour la biosvstemat iqne de ir genre critique qui demande une approche large et

diversifies, done multidisciplinaire.

Dans le domaine de la pollinisation. plusieurs details restent encore mal compris,

d'autres sont a peine abordes : la duree de receptivite des stigmates, le role de la pollinisation

melle, le mecanisme de dehiscence chez les antheres submergees.

LISTE DE Ql/ELQIES CALUTR1CIIE ET LEUR POLLINISATION

i h\ |>-li\ drophile par contact entre anthere et stigmate Tonnes

igula, C. platycarpa, C. stagnalis : pollinisation aerienne suns

ates (formes a rosettes, terrestre)
;

ep-hydrophilie probable

act possible (forme a rosettes)
;

apospore sous sa forme ter-

par contact ; la forme terrestre et la forme a rosettes different

on hyp-hydrophile par contact, occasionnellement sur fleurs

C. lenisulca : pollinisation hyp-hydrophile par contact (forme submergee)
;

principalement hyp-

C. lusitanica : pollinisation hyp-hydrophile par contact
;

possibility de cleistogamie de 2 e ordre,

contact, hyp-hydrophile et aerienne
;

possibility de pollinisation aerienne sans contac/et

d'ep-hydrophilie.
'

d
' "

EsPECES TERRESTRES

C. deflexa, C. peploides, C. sonderi, C. terrestris : pollinisation aerienne par contact.

Icou-nt pollinisation hyp-hydrophile sans contact en « espace cl

pollinisation hyp-hydrophile sans contact, sans <c espace clo
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